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RESUME. — Par des observations morphologiques, micromorphologiques, microscopiques et ultramicroscopiques (MEB et MET), ainsi 
que des expériences de marquage de matériel foliaire 14C menées en milieu forestier, il est possible de suivre l’évolution du matériel vé- 
gétal initial dans les humus et dans les sols. La matière organique fraîche est en partie solubilisée (les produits solubles étant, par la suite, 
insolubilisés en contractant des liaisons avec la matière minérale en A} ou en Bh), en partie incorporée dans des corps microbiens ou 
minéralisée par la microflore (avec piégeage du CO; sous forme de bicarbonate dans les sols calcimorphes) ou bien encore évolue lente- 
ment sous forme de résidus (boulettes fécales de la pédofaune). L'évolution de la matière organique fraîche qui dépend des organismes 
transformateurs, caractérise la morphologie des humus correspondants (transformation brutale ou progressive de l litière, présence ou 
absence de complexe argilo-humique, assurant l'existence d’agrégats stables par exemple). 


SUMMARY. — Using morphological, micromorphological, microscopical and ultra-microscopical observations (MEB, MET), as well as 
experiments on !*C-labelled foliage carried out in forests, it has been possible to follow the evolution of the initial plant material through 
the humus and the horizons. New organic matter is partly solubilized. The soluble elements become insoluble later since they acquire 
new indings when they come into contact with mineral elements in À or Bh, partly incorporated into bacteria strains or mineralized by 
the microflora —with production of bicarbonate in calcimorphous soils — or even changes into remains faeces of the pedofauna. 
The evolution of new organic matter, which depends on transforming micro-organisms caracterises the morphology of the corresponding 
humus. For example, the sudden or gradual alteration of the litter and the presence or absence of clayey and humic complexes ensuring 
the development of stable aggregates. 


ZUSAMMENFASSUNG. — Morphologische, micromorphologische, mikroskopische und ultramikroskopische Beobachtungen, sowie in 
Waldumgebung durchgeführte Experimente bezüglich 14C-Markierung von Blattmaterial haben es ermöglicht, den Werdegung dieses 
Pflanzenstoffes in den oberen Humusschichten und in den Böden zu verfolgen. Die organischen Stoffe werden teilweise aufgelöst (die 
Lösungen werden später durch Bindungen mit Mineralstoffen in den sogenanten A order By -Horizonten ausgefällt), teilweise durch 
Mikroorganismen aufgenommen oder mineralisiert (dabei wird das CO; als Bikarbonat i in da Kalk-Magnesiumhaltigen Böden jestge- 
halten), oder auch zu einem Rückstand in form von Kotballen degradiert. Die von den degradierenden Organismen abhängige Entwicklung 
der frischen Organischen Stoffe karakterisiert die Morphologie der entsprechenden Humusschichten (wie z.B. schnelle oder progressive 
Veränderung der Streue oder stabilisierender Humus-Tonkomplex). 


dans le sol directement en place). Il s’agit, pour 
70% environ, de feuilles, le reste étant constitué 
de fleurs, de graines, d’écailles, d’écorces, de 


Dans un écosystème en équilibre, la quantité 
de carbone apportée au sol par l’ensemble des 
retombées et apports biologiques compense 


chaque année les pertes subies dans le sol par 
minéralisation (CO, ), entraînement en profon- 
deur (matière organique hydrosoluble) ou expor- 
tation par les racines. Les modes d’incorporation 
au sol de la matière organique fraîche sont variés, 
nous nous proposons de les examiner d’une 
façon globale et de reconnaître leur importance 
respective dans les divers types d’humus de 
climat tempéré. 

Dans les climats tempérés, de l’ordre de 3 à 
5 tonnes de litières retombent sur le sol (Bray 
et Gorham, 1964) (nous ne parlerons pas ici des 
apports racinaires injectés en quelques sorte 


branches et de brindilles. Les feuilles des Angios- 
permes et les aiguilles des Conifères sont consti- 
tuées de tissus de soutien, de tissus conducteurs 
(cf. photo 1) et de tissus divers (épidermes, 
parenchymes, etc.) dans lesquels au moment 
de la sénescence peuvent se former des produits 
très stables de nature phénolique, il s’agit de 
polyphénols protéines opaques aux électrons 
qui forment des enduits ou des volumes variés 
à l’intérieur des cellules des feuilles brunes 
(cf. photos 2 et 3). A titre indicatif, signalons 
que certains auteurs comme Falck (1930), 
Wittich (1939) et Saïto (1957) estiment à 
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environ 15 à 25 % le taux de cellulose,15 % 
celui d’hémicelluloses et entre 30 et 50 % celui 
de “lignine” des feuilles de hêtre. Compte-tenu 
du fait que toutes les méthodes de détermi- 
nation du taux de lignine (hydrolyses acides ou 
extractions sélectives) prennent en compte les 
polyphénols bruns dont nous venons de parler 
et que le taux réel de lignine de la sciure de bois 
de hêtre, généralement admis, est inférieur à 
25 %, le taux de lignine vrai de ces feuilles ne 
doit pas dépasser 10 % (Mangenot et Toutain, 
1979) et celui des produits bruns (que nous 
cherchons actuellement à déterminer par 
d’autres méthodes) doit représenter de l’ordre 
de 20 à 30 % du poids sec des feuilles. Il s’agit 
donc de produits d’une grande importance dont 
l’humification est largement tributaire et ce sont 
ces produits dont nous allons surtout suivre la 
migration et la transformation dans les sols. 


I. MATERIEL ET METHODES 


Les observations ont été faites dans des 
litières de divers types (mull, moder, dysmoder) 
et à divers stades de transformation. Il s’agit 
d'observations micromorphologiques (sur des 
lames d’humus, Babel, 1967), microscopiques et 
ultrastructurales par utilisation des microscopes 
photonique et électronique à balayage (MEB) 
et à transmission (MET) sur du matériel foliaire. 
Ces observations ont été complétées par des 
analyses biochimiques diverses (hydrolyse des 
produits azotés par exemple) et par une expé- 
rience d'introduction in situ de matériel végétal 
uniformément marqué IC (feuilles de maïs) 
dans des litières forestières, afin de suivre les 
diverses voies d’incorporation au sol de la 
matière organique fraiche. 


IL. RESULTATS 


1. Principaux organismes intervenant dans la 
diagenèse et le transfert de la matière orga- 
nique fraîche dans les sols 


L'activité des bactéries hétérotrophes des 
litières aboutit à des transformations variées du 
matériel initial : bactéries ammonifiantes, nitri- 
fiantes, protéolytiques, pectinolytiques, cellulo- 
lytiques ou chitinolytiques (cf. photo 4). Les 
bactéries ne sembent jouer qu’un rôle relati- 


vement peu important dans la dégradation de la 
lignine et des polyphénols-protéines, mais ce 
rôle n’est pas nul. 


Parmi les champignons filamenteux, certains 
basidiomycètes dits pourriture blanche peuvent, 
par contre, avoir une activité ligninolytique 
(cf. photo 7) et transformer les produits bruns 
des feuilles (photos 6 et 8) comme l’ont montré 
Reisinger ef al. (1978). Sur le terrain, on peut 
observer dans certaines stations un véritable 
envahissement mycélien des feuilles encore 
brunes et la production de gouttelettes consti- 
tuées, comme l’ont montré Portal et Toutain 
(1980) surtout d’acide oxalique et d’une faible 
quantité de composés phénoliques simples 
(photo 5); il y a ainsi production de produits 
solubles à partir du matériel ligneux, ce qui est 
conforme aux observations de Jacquin (1963), 
mais aussi à partir des polyphénols-protéines. 


Bactéries et champignons envahissent géné- 
ralement le matériel litière par vagues succes- 
sives (Hudson, 1968 ; Reisinger et Kilbertus. 
1975): 


Quant au rôle de la pédofaune dans le trans- 
fert et les transformations du matériel foliaire, 
il est important : (1) fragmentation du matériel 
(augmentation des surfaces, Nef, 1957) et 
création de nouveaux microsites au sein des 
boulettes fécales (Vannier, 1972), (2) mise en 
contact avec la matière minérale (Bouché, 
Kilbertus et Mangenot, ce volume), (3) dépla- 
cement du matériel ingéré, (4) influence sur 
l’équilibre microbiologique du milieu soit en 
assurant une véritable stérilisation du matériel 
ingéré comme le font les Enchytraéides 
(Reisinger et al, 1980), soit au contraire en 
assurant d’efficaces conditions d’incubation au 
cours du transit intestinal. Il semble bien toute- 
fois que le potentiel enzymatique digestif des 
animaux du sol ne puisse transformer les poly- 
phénols-protéines des feuilles. 


2. Les grandes voies de transfert et de diagenèse 
organique dans les sols 


1. Migration par voie soluble, solubilisation et 
insolubilisation 


Les produits organiques solubles qui percolent 
dans le sol proviennent : 


— du pluviolessivage des feuilles (Toutain, 1974), 
il s’agit surtout de carbohydrates (Carlisle 
et al, 1966) et de produits phénoliques 
simples (Bruckert et al., 1972). 


— de la solubilisation de la matière organique 
foliaire par simple effet de macération (5 à 


PHOTO 2. — Cellules épidermiques d'une feuille de Hêtre, répar- 
tition des produits polyphénoliques (MEB). 
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PHOTO 3. — Cellule épidermique d’une feuille de Hêtre produits 
phénoliques en enduit et en goutte (MET). 


s sant une lyse cuticulaire (MEB). 


PHOTO 4. — Bactérie sur cuticule d’une feuille de Hêtre indui- 
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10 % de la matière sèche des feuilles de hêtre 
d’après Wittich (1959) et Saïto (1957) et 
15 à 20% de la radioactivité introduite par 
les feuilles de maïs pendant les 7 premiers 
mois dans l'expérience décrite (Brison et al., 
1978)), enfin des produits solubles apparus 
au cours du métabolisme microbien (exsudats 
des pourritures blanches par exemple). 


Une partie de ces produits solubles peut être 
rapidement utilisée comme substrat énergétique 
par les microorganismes. Mais au contact de la 
matière minérale ces produits solubles peuvent 
être, pour une grande part, insolubilisés et ceci 
par voie uniquement physico-chimique comme 
le prouvent les résultats de l'introduction de 
matériel foliaire C dans des litières forestières. 
Dans les lysimètres maintenus en conditions 
stériles pendant les 7 mois de l'expérience par 
des apports réguliers de thymol et de merthio- 
late, 80 % du carbone soluble issu des litières 
ont été insolubilisés dans les dix premiers centi- 
mètres de l'horizon A, d’une rendzine, 45 % dans 
le cas d’un sol brun acide et 30 % dans le cas du 
podzol où se produit une désorption partielle 
des produits insolubilisés (Fig. 1). 


2. Migration par voie solide 


En dehors d'un entrainement mécanique par 
les eaux de pluie de la matière organique très 
finement divisée, les migrations par voie solide 
sont attribuables aux animaux du sol (néma- 
todes, enchytraéides et vers de terre, acariens, 
collemboles, larves de diptères, etc.). Ces migra- 
tions sont complexes (elles se font généralement 
pendant le transit digestif) et sont tributaires 
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FIG. 1. — Production de 14C hydrosoluble des lysimètres stériles 
ne comportant qu'une litière seule ou une litière + sol (en %o de 
la radioactivité introduite) (Brison er al., 1978). 


de la chaîne trophique qui s'établit dans le sol 
comme le montre le schéma établi par Brun 
(1978) à la suite d’observations micromorpho- 
logiques faites sur lames d’humus (Fig. 2). Les 
transformations biochimiques effectuées au 
cours des divers transits intestinaux restent 
assez faibles surtout en ce qui concerne la 
lignine et les polyphénols-protéines dont lévo- 
lution dans les boulettes fécales n’a lieu que 
très lentement avec le temps (couche H des 
moder et des mor) (photo 10). Seuls les lombri- 
ciens activent la transformation de ces produits 
très stables car ils diluent d’une façon très effi- 
cace la matière organique fraîche qu’ils viennent 
de fragmenter dans une matière minérale riche 
en éléments fins (argile). 
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FIG. 2. — Représentation schématique des relations existant 
entre organismes, litières et agrégats dans un mull mésotrophe de 
l'Est de la France (Brun, 1978). 


3. Migration sous forme de produits de néosyn- 
thèse biologique 


La biomasse animale, bactérienne et fongique 
des litières et des horizons organo-minéraux est 
importante, Proth (1978) estime que 80 % du 
poids des litières altérées est constitué de micro- 
organismes. Pour Min Sreng (1977) qui a étudié, 
dans des hêtraies de l’Est de la France, la répar- 
tition saisonnière de la longueur mycélienne de 
litières anciennes, au mois d'Avril, plus du tiers 
de l'azote de ces litières est d’origine fongique 
(Fig. 3). Ces néosynthèses biologiques expli- 
quent les résultats de Janel (1978) qui a observé 
de très fortes variations saisonnières dans la 
répartition des formes de l’azote hydrolysable 
dans ces mêmes litières de hêtre d'âges différents 
(cf. Fig. 4). 


4. Migration sous forme de CO, et de CO,H7 


Le carbone minéralisé à partir de la matière 
organique se dilue peu à peu dans l'atmosphère 
sauf dans le cas des sols calcaires où la tension 


PHOTO 5. — Envahissement mycélien d’une feuille de Hêtre, 
présence de cristaux d’oxalate de Ca et d'exsudats colorés. 
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PHOTO 7. — Champignon ligninolytiques dans la paroi lignifiée 
d'un vaisseau du sclérenchyme d'une feuille de Hêtre (MET). 


MET microscope électronique à transmission 
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PHOTO 9. — l'ragment de cellule végétale avec enduit phéno- 
lique peu transformé dans le contenu intestinal d'un Enchy- 
traéide (MET). 
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PHOTO 6. — Décoloration des produits phénoliques d'une 
cellule du parenchyme lacuneux par les pourritures blanches 
(MET) (photo Reisinger). 


PHOTO 8. — Pénétration d'une hyphe mycélienne dans la 
membrane cellulosique et les produit phénoliques d'une cellule 
du parenchyme d’une feuille de Hêtre (MET) (photo Reisinger). 


PHOTO 10. — “Agregat” de la fraction > 100 u d'un moder, 
constitué de débris foliaires et de filaments mycéliens. 
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FIG. 3. — Variation saisonnière de la longueur mycélienne 
(en mie de MS) des litières anciennes de trois stations à Hêtre 
de l'Est de la France (Min Sreng, 1977). 


partielle du CO, d'origine biologique permet, 
au contact du calcaire, la formation de bicar- 
bonate soluble. C’est ainsi que dans l’expé- 
rience utilisant le matériel marqué IC. nous 
avons obtenu, à la base des lysimètres, du 
bicarbonate !#C en conditions naturelles et 
seulement du bicarbonate non radioactif et en 
quantité beaucoup moindre en conditions 
stériles. Quant au bilan global, que nous avons 
pu établir avec cette expérience, signalons à 
titre indicatif, qu'au bout de 7 mois dans les 
2 milieux acide et calcaire étudiés, la perte de 
radioactivité a été de l’ordre de 80% de la 
radioactivité introduite, dont 75 à 80% sous 
forme de CO, , ce qui est considérable (rap- 
pelons toutefois que le matériel introduit est un 
matériel foliaire beaucoup plus biodégradable 
que, par exemple, les feuilles de hêtre). 


En conclusion, la connaissance de la nature 
et des caractères biochimiques principaux des 
constituants initiaux du matériel qui tombe sur 
le sol et les transformations qu'ils subissent par 
les organismes de la chaîne trophique nous 
semblent éclairer d’une façon fondamentale 
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FIG. 4. — Variation saisonnière des formes de l'azote hydroly- 

sable dans les: litières d'une hêtraie d’un sol brun acide à mull 

(L; litière de l'année, L, litière de 1 à 2 ans, L4 litière de plus 
de 2 ans) (Janel, 1978). 


les différences qui existent entre les divers 
types d’humus. Nous rejoignons ici les conclu- 
sions de Hartmann (1965) qui a basé sa classifi- 
cation des humus sur des modèles d'activités 
biologiques déduits d'observations morpholo- 
giques. 

L'évolution des polyphénols-protéines parti- 
culièrement abondants dans les feuilles de 
certaines essences forestières comme le hêtre 
peut être rapide ou lente. Elle n’est rapide que 
s'il y a une forte activité des organismes qui 
transforment ces produits comme les pourri- 
tures blanches ou comme les lombriciens qui, 
eux, créent des conditions d’incubation favo- 
risant leur biodégradation. Nous avons alors à 
faire à des mull. 


En l'absence de ces types d'organismes 
“efficaces”, l’évolution se fait lentement sous 
l’action de la mésofaune (accumulation des 
boulettes fécales, constitution des couches F 
et H). nous avons alors à faire à des moder, des 
dysmoder ou à des mor (Babel, 1972 ; Brun, 
1978). Dans les milieux calcaires enfin, l’acti- 
vité biologique est ralentie par la présence d’un 
revêtement protecteur de calcaire qui se forme 
sur les débris végétaux (à partir de bicarbonate 
de calcium), c’est l’une des caractéristiques 
essentielles des moder-mull calcaire (Muller et 
Vedy, 1978). 


Cette façon d’aborder le fonctionnement des 
types d'humus nous montre l'importance des 
observations morphologiques et celle des 
méthodes de fractionnement de la matière orga- 
nique qui permettent de séparer humine d'inso- 
lubilisation, humine héritée (boulettes fécales de 
la mésofaune) et humine de néosynthèse micro- 
bienne. 
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DISCUSSION 


G. KILBERTUS : Quel est le devenir de cette quantité impor- 
tante de composés polyphénoliques dosés dans les feuilles de 
hêtre ? 


I. TOUTAIN ` Ces composés polyphénoliques représentent en 
effet une masse importante dans certains types de feuilles 
(probablement 20 à 30 % du poids de la feuille de hêtre par 
exemple). Leur devenir sera étudié, en particulier avec votre 
équipe. 


P. BOTTNER : Vous constatez dans vos expérience avec du 
maïs marqué au 14C une fixation de 14CO; sous forme de 
bicarbonate, elle est en relation étroite avec le pH des solutions. 
Quel est le pH des sols étudiés et quelle est la proportion du 
14C retrouvé sous forme de Ca (HCO3)2 dans les solutions ou 
de CaCO} dans le sol. 


F. TOUTAIN Le pH moyen du sol calcimorphe étudié 
(rendzine) est de l’ordre de 7,5. Dans l'expérience qui a duré 
7 mois, la perte de radioactivité du matériel introduit a été de 
80 % environ dont (cf. mesures de 14CO, faites sur le terrain 
et bilan du 14C final) de l’ordre de 80 % de 14CO,; ; le taux 
de bicarbonate marqué 14C correspond à la moitié environ 
du 14C hydrosoluble total, soit moins de 1 % de la radioacti- 
vité initialement introduite. 


K. HAIDER : Is it possible to say that mushrooms take their 
nutrients preferentially from polyphenol-proteins complexes ? 


F. TOUTAIN : Les observations ultrastructurales permettent 
dans un premier temps, de répondre à cette question. Lorsque 
les pourritures blanches envahissent les litières, elles commen- 
cent par dégrader les produits bruns polyphénoliques. Ce n'est 
que dans un stade ultérieur que ces champignons (ou que 
d’autres basidiomycètes) envahissent les tissus lignifiés. 


